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et microstructurale 
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Résumé. — L’étude minéralogique et microstructurale du test de huit espèces actuelles d'Haliotis 
permet de mettre en évidence les dispositions très particulières de la couche externe de ce genre 
d’Archaeogastropode. On y observe en effet simultanément une extrême variation de la composition 
globale qui présente toutes les gradations entre les pôles entièrement calcitiques ou aragonitiques, et 
une interpénétration de ces deux minéraux, du point de vue microstructural. Ces caractères témoignent 
d’une exceptionnelle capacité de l’épithélium palléal à sécréter les deux phases minérales de façon 
synchrone, et à inverser localement la nature minéralogique des cristaux produits au cours des cycles 
de croissance successifs. Cette étude, réalisée en préalable à une recherche des paramètres contrôlant 
ces caractéristiques microstructurales, permet de lever les apparentes contradictions rencontrées dans la 
bibliographie quant à la constitution du test de ces Gastéropodes. 

Abstract. — Mineralogical and microstructural studies on recent shells of Haliotis (8 species) show 
the unusual characteristics of the external layer. In some species this external layer may be entirely 
composed of aragonite or calcite, while in others it consists of a mixture of these two minerais in 
varions proportions. Besides, aragonite and calcite do not build definite and homogeneous sublayers, 
but are intimately intersected. These data show that the palleal epithelium is able to secrete simula- 
neously the two minerais and to change rapidly the mineralization during growth. This preliminary 
study allows us to understand the contradictory data présent in literature about the mineralogical com¬ 
position of this archaeogastropod shell. 
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A la suite de nombreuses recherches, dont le mémoire de Boggild (1930) peut être con¬ 
sidéré comme l’aboutissement, il est admis que les composants microstructuraux des tests de 
Mollusques sont organisés en couches dans lesquelles la relation entre les caractéristiques 
morphologiques des éléments et leur composition minéralogique est nettement déterminée. 
Ainsi, chez les Bivalves, les couches nacrées sont-elles toujours aragonitiques, tandis que les 
foliées sont calcitiques. La situation se complique un peu lorsqu’on aborde les couches pris¬ 
matiques, puisqu’on y trouve soit de la calcite soit de l’aragonite, mais le principe de cor- 
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respondance entre morphologie et minéralogie des composants microstructuraux est encore 
largement respecté : les prismes complexes (Anodonta anatina) et composites (Venerupis 
decussata) sont aragonitiques, les prismes simples (Pinctada, Perna, Pinna) le plus souvent 
calcitiques, ainsi que les prismes fibriilaires (Mytilus). De même, le myostracum est toujours 
aragonitique. 

Chez les Gastéropodes, la typologie des composants microstructuraux est nettement 
moins bien établie, mais l’homogénéité minéralogique de chaque couche continue cependant 
d’être la règle générale. En fait la notion de stabilité minéralogique des types microstructu¬ 
raux est devenue tellement familière que de plus en plus la seule mention de la morphologie 
des composants suffit à en suggérer la composition. 

C’est pourtant chez les Mollusques, et plus particulièrement les Gastéropodes, que se 
trouve l’une des plus spectaculaires exceptions à cette relation entre la position d’une couche, 
son organisation microstructurale et la minéralogie de ses composants. La couche externe 
des Haliotis constitue en effet un exemple de la possibilité de mise en place synchrone, dans 
la même « couche », de deux types de composants extrêmement différents à la fois par leur 
organisation et leur composition. On peut ainsi observer des structures sphérolitiques arago- 
nitiques et des prismes calcitiques dans des rapports topographiques tellement étroits et 
variés qu’il est impossible de les séparer en deux couches distinctes. En outre, parmi la tren¬ 
taine d’espèces réunies dans le genre (dont les limites sont peu précises), des proportions 
très variables de ces deux composants de la couche externe peuvent être observées. Elle peut 
être pratiquement entièrement aragonitique ou calcitique. La calcite peut être complètement 
entourée d’aragonite, ou des sphérolites d’aragonite totalement isolés dans des cristaux de 
calcite. 

Cette couche externe des Haliotis constitue donc un modèle dont l’analyse revêt un 
intérêt exceptionnel en rapport avec l’utilisation progressivement croissante des caractéris¬ 
tiques microstructurales dans la systématique des divers groupes d’invertébrés (Taylor, 
Kennedy & Hall, 1973 ; Uozumi & Suzuki, 1981). Cette évolution des recherches, d’un 
grand intérêt pour les paléontologues, amène naturellement à formuler une appréciation de 
la valeur relative des caractères tirés des structures squelettiques, aux divers niveaux 
d’analyse, par rapport aux données d’ordre anatomique, cytologique ou biologique. Les 
recherches en cours concernant les subdivisions majeures de la classe des Céphalopodes 
(Dauphin, 1983, 1984), ou celles visant à fixer la valeur taxinomique des caractéristiques du 
squelette carbonaté non spiculaire des Spongiaires (Cuif, 1983) témoignent de ce mouve¬ 
ment actuel. 

En ce qui concerne plus particulièrement les Haliotis, la détermination de l’influence 
des paramètres écologiques dans la variabilité microstructurale des peuplements d’une même 
espèce pourrait aider à élucider la relation entre la différenciation spécifique du genre (d’ail¬ 
leurs récent), et les caractéristiques du test. 

A cette incidence sur la systématique des formes fossiles s’ajoutent des aspects plus 
fondamentaux relatifs au fonctionnement de l’épithélium palléal, à l’importance des modifi¬ 
cations métaboliques en rapport avec la sécrétion de calcite ou d’aragonite, et par consé¬ 
quent la valeur que l’on est fondé à donner, sur le plan taxinomique encore, à ce caractère. 
On sait par exemple que les paléontologistes ont tendance à lui accorder une grande impor¬ 
tance, et le critère minéralogique influence de façon décisive certaines conceptions phylogé¬ 
nétiques : polyphylétisme des Céphalopodes Coléoides, diphylétisme des Madréporaires, 
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groupes dans lesquels des différences minéralogiques sont considcrées comme supérieures 
aux similitudes structurales. 

Or, avec la couche externe des Haliotis, nous trouvons un cas où la différence minéra¬ 
logique est réalisée au même moment (de façon réversible d’ailleurs) entre des points très 
voisins de l’épithélium palléal. C’est donc très vraisemblablement une différence minimale 
qui suffit ici à déterminer le changement dans la forme cristallographique du carbonate pro¬ 
duit. Une analyse précise des composants organiques associés aux deux phases pourrait indi¬ 
quer la nature exacte de cette différence biochimique. Dans la longue suite des recherches 
sur le déterminisme des formes cristallographiques du carbonate de calcium chez les orga¬ 
nismes vivants, et sur la valeur taxinomique qu’il convient de donner à ces variations, les 
Haliotis constituent donc, grâce aux particularités de leur couche externe, un exemple qui 
mérite d’être étudié avec attention. 


DONNÉES ANTÉRIEURES 


Dès 1930, Boggild avait remarqué quelques particularités du test des Haliotis en notant 
que, dans l’ensemble, le genre est plutôt uniforme puisqu’il comporte une couche nacrée 
interne et une couche externe homogène mais granulaire. Mais à propos de cette couche 
externe il reconnaît que « the most peculiar feature of these shells is that they possess, in 
some instances, a calcitic layer inserted between the two aragonitic ones. The boundarics of 
that layer are always irregular, and it may, in some places, be interrupted ». De plus cette 
couche calcitique est prismatique, avec des prismes horizontaux radiaires. Chez H. ficifor- 
mis elle forme la majeure partie de la coquille ; absente chez H. pulcherrima, elle se pré¬ 
sente sous forme de petits points chez H. tuberculata. 

Lors de ses travaux sur la mise au point de méthodes de détermination des minéraux 
composant les coquilles, Stolkowski (1951) a vérifié l’hypothèse selon laquelle « les coquil¬ 
les de... Haliotis ... seraient calcitiques à l’extérieur et aragonitiques à l’intérieur ». 
Compte tenu du pouvoir de résolution de son appareillage à rayons X, il conclut que 
« Haliotis tuberculata est entièrement fait d’aragonite et n’a pas par conséquent la couche 
de prismes en calcite qu’on lui avait attribuée ». Malgré tout dans le tableau de la page 29, 
il porte des indications de traces de calcite dans les prismes et dans la nacre (moins de 1 %). 

Toujours chez H, tuberculata, Philippon (1974) n’a pas observé la couche externe 
signalée par Boggild, mais décrit la nacre interne comme « parfois coupée par des bandes 
de 8 ^m d’épaisseur présentant une structure faite d’éléments plus trapus qui pourraient 
bien être des prismes de calcite ». Cependant, ce mélange microstructural et minéralogique 
n’apparaît toujours pas dans les analyses aux RX qui, pour cette espèce, indiquent 100 
d’aragonite. 

Une composition tout à fait différente de la couche externe est reconnue par Brown 
(1975) : « in Patella, Haliotis and Fusus the outer layers are calcite and the inner arago¬ 
nite ». 

Enfin, pour Nakahara, Bevelander & Kakei (1982), la calcite semble être également 
le seul composant de la couche externe d’une autre espèce : H. rufescens. 
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Commentaire 

Malgré leur brièveté, le caractère contradictoire des données bibliographiques est appa¬ 
rent (tabl, 1). Les auteurs ayant eu recours à des espèces différentes pour leurs analyses, il 
conviendrait en premier lieu d’élargir la gamme des espèces examinées, afin d’établir un pre¬ 
mier inventaire de la composition de la couche prismatique externe. Huit formes sont étu¬ 
diées dans cet article, à titre préliminaire. 


Tableau I. — Comparaison de la composition minéralogique de la couche prismatique externe de 
diverses espèces d'Haliotis, d’après nos observations (partie supérieure du tableau) et des données 
disponibles dans la littérature (partie inférieure). 


espèce 

calcite 

aragonite 

asinina 

- 

+ 

cf, discus 

+ 

+ 

ful>7i.ns 

+ 

+ 

glabva 

- 

+ 

(lænellosa) 
tuber^yit i, i ta 

+ 

+ 


+ 

+ 

rot n\iatx 

+ 

+ 

tub>z‘rc-^4^ li-a 

+ 

+ 

aiüoue (larve) 
(Iwata) 

- 

+ 

mfes cens 1 

(Nakahara & al) 

+ 

- 

tuberculata 
(Philippon) 

- 

+ 

tube rculata 

(Stolkowsky) 

- 

+ 


Autre point intéressant reconnu par Boggild (1930), puis à un autre niveau par Philip- 
PON (1974) : la variabilité microstructurale. Attestée par les différences de dispositions 
observées, les modalités de passage d’un type microstructural à l’autre doivent être préci¬ 
sées. Ensuite, dans la couche prismatique externe, il sera utile de reconnaître si les composi¬ 
tions minéralogiques mixtes correspondent bien (ou non) à des phases séparées. Enfin, si 
calcite et aragonite sont séparées, il faudra observer si elles présentent des microstructures 
différentes. 

Ces données auront des implications dont l’importance ne doit pas être sous-estimée. 
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Le développement des classifications fondées sur la microstructure des tests (Taylor, Ken¬ 
nedy & Hall, 1973 ; Uozumi & Suzuki, 1981), travaux dans lesquels les hypothèses phylo¬ 
génétiques sont toujours plus ou moins sous-jacentes, conduit à donner une grande impor¬ 
tance aux termes par lesquels sont désignées les structures prises en compte. La notion de 
prisme (et de couche prismatique) apparaît ainsi de plus en plus comme étant susceptible de 
recouvrir des réalités très éloignées du point de vue des modalités de leur mise en place, et 
qu’il est vraisemblablement très peu légitime de considérer comme homologues (CuiF, 1983 ; 
CuiF, Dauphin, Denis, Gaspard & Keller, 1983). 

De ce point de vue également le cas des Haliotis peut contribuer à faire progresser la 
définition de ces termes essentiels, en montrant à quelles variations peut atteindre le fonc¬ 
tionnement de l’épithélium palléal dans un secteur où se forme une unité structurale du test. 


MATÉRIEL ET MÉTHODES D’ÉTUDE 


Matériel 

Les espèces examinées sont les suivantes : 

Haliotis tuberculatQy océan Atlantique 

— fulgenSy Californie 

— glabrüy Java 

— (lamellosa) tuberculatüy Méditerranée 

— asininOy Komodo 

— rotundatüy localité non précisée. 

— (Nordotis) cf, discuSy Japon 

— roeiy localité non précisée. 


Méthodes d’étude 

Minéralogie : Des surfaces polies très légèrement décalcifiées à HCl dilué ont été sou¬ 
mises à la coloration de Feigl, qui colore de façon très précise et sélective l’aragonite en 
gris, alors que la calcite reste blanche. Si l’on interrompt la coloration avant son intensité 
maximale, il devient possible d’examiner la surface au microscope électronique à balayage. 
La structure du minéral reste dans ce cas visible sous le dépôt coloré. Une fois reconnue 
l’association microstructure (morphologie) — composition minéralogique sur les diverses 
coupes, l’examen morphologique de coupes non colorées permet de déduire la composition 
minéralogique de la phase correspondante. 

Microstructure : Son étude repose sur l’examen de lames minces et ultra-minces, et de 
préparations pour le microscope électronique à balayage. 

Les lames minces et ultra-minces offrent l’avantage d’une observation globale et, dans 
le cas des ultra-minces (c’est-à-dire d’une épaisseur inférieure à 5 /^m), facilitent la reconnais- 



sance des grandes unités monocristallines en lumière polarisée. Une unité sera considérée 
comme monocristalline (au microscope optique), lorsque son extinction est uniforme et 
simultanée. 

Des fragments de tests, généralement situés dans la zone de croissance la plus récente, 
ont été observés sur de simples cassures. De plus, d’autres fractions ont été incluses dans de 
la résine synthétique, puis polies à la pâte diamantée. Les surfaces ainsi préparées peuvent 
alors être soumises à des décalcifications ménagées ; parmi les agents ayant donné les meil¬ 
leurs résultats, il faut citer (Mutvei, 1977, 1979) : 

— le sulfate de chrome (30 s à 3 mn, pH = 3,5) ; 

— le cetylpyridinium saturé (quelques jours) ; 

— un mélange glutaraldéhyde (25 ^o) + acide acétique + bleu alcyan (5 à 20 mn). 

Ces préparations ont été observées au microscope électronique à balayage (JSM 35 du 
Muséum d’Histoire naturelle de Stockholm, JSM SI du laboratoire de paléontologie des 
vertébrés de l’Université Paris 6 et SEM 505 au laboratoire de pétrologie sédimentaire et 
paléontologie de l’Université Paris 11). 


OBSERVATIONS 


La structure apparemment simple du test des Haliotis, une couche nacrée interne et une 
prismatique externe, est un facteur favorable à la résolution des divers problèmes évoqués 
ci-dessus. En effet, la présence de la nacre généralement bien développée permet de disposer 
d’un témoin pour les colorations minéralogiques. En outre, nacre et prismes étant générale¬ 
ment considérés comme des structures tout à fait différentes, la limite entre ces deux assises 
devrait être facile à repérer et à analyser. 


1 — Composition minéralogique de la couche prismatique 

La diversité de la composition minéralogique de la couche prismatique externe apparaît 
nettement sur la figure 1. Bien que toute la longueur de la coquille ne soit pas représentée, 
les sections figurées semblent caractéristiques de l’ensemble des préparations observées. Chez 
H. (lamellosa) tuberculata, la calcite (en noir sur les schémas) est nettement dominante ; 
encore importante chez H. (Nordotis) cf. discus et H. roei, elle est à l’état de traces chez 
H. fulgens et rotundata. Quant à H. glabra les spécimens examinés semblent entièrement 
aragonitiques. H. asinina, espèce-type du genre, montre dans sa partie adulte uniquement de 
l’aragonite, à l’exclusion du remplissage des orifices où la calcite peut être présente. 

Il s’avère donc d’ores et déjà, malgré cet échantillonnage restreint, que les contradic¬ 
tions relevées dans la littérature reflètent des différences réelles dans la composition de la 
couche prismatique externe des Haliotis. Se pose alors le problème de l’origine de cette 
diversité : génétique ou écologique. Pour certaines espèces {H. tuberculata et l’espèce japo¬ 
naise), plusieurs spécimens ont pu être examinés et la composition mixte est jusqu’ici cons- 



tante, la calcite étant toujours abondante. Par contre, si plusieurs coupes ont été effectuées 
sur les autres espèces, elles proviennent toutes pour l’instant d’une seule coquille. Dans 
l’état actuel des données, il serait tout à fait prématuré de conclure à ce sujet. En ce qui 
concerne une éventuelle origine écologique de cette diversité, l’éventail des espèces présen¬ 
tées ici n’est pas assez large, et de plus les indications sur le lieu exact de récolte restent 
trop imprécises. Une telle étude pourra être faite sur des échantillons dont on connaît la 
provenance géographique exacte ; H. tuberculata, vivant dans la Manche, l’océan Atlan¬ 
tique et la Méditerranée, constitue de ce point de vue un support favorable puisque les con¬ 
ditions de milieux de ces eaux sont variées. 



Fig. 1. — Répartition de l’aragoniie et de la calcite dans les zones adultes des coquilles de quelques espèces 
û'Haiiotis, Les différentes coupes ne sont pas à la même échelle, compte tenu des variations d’épaisseur entre les 
tests. En blanc : aragonite de la couche prismatique externe ; en noir : calcite de la couche prismatique externe ; 
en pointillés : couche nacrée interne. 

A : //. (Nordolis) cf. discus ; B : //. fulgens \ Q : H. glabra ; D : H. roei ; E : //. tuberculata ; 
F : //. (lamellosa) tuberculata \ Q : H. rotundata ; H : //. asinina. 


11 — Structure de la couche prismatique externe 

La diversité minéralogique relevée ci-dessus est tout à fait corrélative d’une diversité 
microstructurale dont les huit espèces examinées ici permettent d’apprécier l’amplitude, 
entre les formes complètement aragonitiques, celles à dominante calcitique et les formes 
intermédiaires. Chez ces dernières, on peut globalement reconnaître une superposition cons¬ 
tante entre la zone aragonitique plus externe et la zone calcitique, plus ou moins continue, 
mais en position interne (fig. 1, pl. 1, 1, 2). 
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Les régions aragonitiques 

Elles sont formées d’un matériel fibreux dont la disposition est bien visible sur des sur¬ 
faces ayant subi une préparation au glutaraldéhyde acétique. Les diamètres de ces éléments 
aragonitiques (0,2 fim environ) sont bien évidemment modifiés par la décalcification, mais 
leur arrangement en faisceaux radiaires ou sphérolites, assez bien définis parfois, est ainsi 
mis en évidence (pl. I, 3, 4). Lorsqu’ils sont complets les sphérolites peuvent atteindre 
10 fim de diamètre (pl. I, 4). Chez certains, par contre, et sans que l’on puisse actuellement 
préciser s’il s’agit d’une caractéristique spécifique, la disposition sphérolitique et parfois 
même l’aspect fibreux du composant aragonitique sont très dégradés, et la couche externe 
apparaît comme alors formée d’une accumulation inorganisée d’éléments minéraux de petite 
taille (pl. I, 6). Il arrive également que la phase aragonitique soit présente sous forme de 
petits nodules ovoïdes de 3 à 4 fim de longueur et 1,5 fim de diamètre, d’extinction mono¬ 
cristalline en lumière polarisée, mais formés par l’association de nombreux petits éléments 
dont l’allongement est parallèle au grand axe de l’unité qu’ils édifient. Autre point à signa¬ 
ler : dans l’ensemble, les sphérolites plus ou moins parfaits ou granules fibreux qui compo¬ 
sent la zone aragonitique sont plus petits dans la région externe de la coquille. 

Sur les préparations décalcifiées, les régions aragonitiques montrent une matrice orga¬ 
nique formée de filaments passant d’un élément à l’autre, de directions relativement paral¬ 
lèles et plus ou moins confluents en membranes (pl. 1, 4, 5). En l’état actuel des modalités 
de préparation, il est difficile d’établir une correspondance entre ces figures et celles obte¬ 
nues par le microscope électronique à transmission (Nakahara, Bevelander & Kakei, 
1982). 

Les régions calcitiques 

L’organisation de la phase calcitique est encore plus variable que celle de l’aragonite 
que nous venons de décrire. Lorsqu’elle est peu développée, on observe des touffes de cris¬ 
taux divergents, associés en masses irrégulières pouvant s’accroître jusqu’à former des zones 
anguleuses dans lesquelles les éléments forment une mosaïque plus ou moins compacte 
(pl. I, 2 ; pl. II, 4, 5, 6 ; pl. III, 1 ; pl. IV, 4, 5). 

Les unités composant ces masses calcitiques ont des dimensions moyennes très supé¬ 
rieures à celles des structures aragonitiques, quel que soit le développement relatif des deux 
composants de la couche externe. Il s’agit toujours, en effet, de grands cristaux, optique¬ 
ment monocristallins, pouvant atteindre 1 200 à 1 500 /im de longueur et 400 à 500 fim de 
dimension transversale (pl. II, 5 ; pl. III, 1, 3). Leur autre caractère notable est l’extrême 
variabilité de leur orientation par rapport aux dispositions générales de la coquille (direction 
de croissance, surface interne, etc.). On peut ainsi trouver des groupements de prismes per¬ 
pendiculaires à la surface interne du test, mais également, et dans un très proche voisinage, 
des éléments identiques disposés parallèlement à cette surface. 

Dans toutes les espèces étudiées, l’aspect des éléments calcitiques sur fracture non trai¬ 
tée est voisin de celui que présentent Nakahara, Bevelander & Kakei (1982) pour H. 
rufescens : structure en lames parallèles épaisses, pouvant elles-mêmes être subdivisées selon 
un plan perpendiculaire à leur grand axe (pl. 111, 4). 

Le traitement décalcification-fixation fait apparaître dans ces cristaux une organisation 
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en fibres parallèles très fines (0,07 à 0,15 fim de diamètre) (pl. III, 2, 5) dans un très abon¬ 
dant réseau organique à propos duquel les observations effectuées dans les secteurs aragoni- 
tiques se trouvent confirmées : importance de la phase organique, aspect réticulaire plus ou 
moins confluent en lamelles, relative indépendance entre les directions apparentes de ces 
structures et celles des cristaux dont elles proviennent. Dans l’état actuel des données, il est 
impossible de préciser si les filaments visibles sur les préparations correspondent à des ves¬ 
tiges de fourreaux ou de matrice intra-cristalline. 

Lorsque les plans de coupe sont parallèles au grand axe des fibres, les cristaux de cal- 
cite ont une apparence lamellaire. 

Les zones de transition : aragonite-calcite dans la couche externe et modalités de pas¬ 
sage à la nacre 

La dualité minéralogique et microstructurale observée dans la couche externe des Halio- 
tis, déjà surprenante par rapport à la règle générale, est encore plus exceptionnelle si on 
observe les zones de passage entre les deux types de matériaux mis en place. La capacité des 
Haliotis (chez les espèces à composition minéralogique mixte) à inverser ponctuellement la 
nature du minéral squelettique, aboutit à créer très fréquemment des inclusions d’une forme 
de carbonate dans l’autre : enclaves de cristaux calcitiques dans des zones aragonitiques 
(pl. III, 6), ou inclusions de sphéroïdes d’aragonite totalement isolés dans des prismes calci¬ 
tiques (pl. II, 1, 2, 3). La forme très bien définie, en général, des sphéroïdes aragonitiques 
à l’intérieur des zones calcitiques pose de façon très démonstrative la question de l’ampli¬ 
tude du changement correspondant dans la nature des matériaux organiques qui gouvernent 
ce phénomène. 

L’autre transition fondamentale est le passage de la couche externe à la nacre qui, de 
façon uniforme constitue une épaisse couche interne dans toutes les formes étudiées. On 
conçoit que ce passage se réalise de deux façons, selon que l’on a dans la couche externe 
une minéralisation aragonitique ou une formation de calcite au moment du phénomène. 

— La transition prismes aragonitiques — nacre 

Dans ce cas on constate que les fibres provenant des derniers centres sphérolitiques pro¬ 
duits par le manteau prolongent leur croissance beaucoup plus longtemps, et donnent des 
faisceaux sub-parallèles pouvant atteindre plusieurs dizaines de microns de longueur (pl. IV, 
1, 2). Plus ou moins précocement, ces fibres vont se trouver découpées par des lames orga¬ 
niques parallèles, dont le rythme de production est immédiatement celui des lamines de 
nacres. A ce stade (pl. IV, 3), on observe donc entre ces lames organiques des cristallites 
dont l’orientation est plus ou moins oblique par rapport aux plans parallèles des laminae, et 
prolonge ainsi les fibres des sphérolites dont elles proviennent. 

— La transition calcite — nacre 

Lorsque le passage couche externe — nacre doit s’effectuer au niveau de cristaux calci¬ 
tiques, on n’observe jamais le rapport de continuité entre les deux couches tel qu’il vient 
d’être signalé. La production des membranes organiques de la couche interne ne se produit 
pas pendant la sécrétion de la calcite. On reconnaît même l’existence de figures démontrant 
que la nacre peut venir buter sur le sommet de prismes calcitiques, et ne se dépose en 
couches continues parallèles que lorsqu’un nombre suffisant de couches « de comblement » 



— 82 — 


permet la réalisation de la disposition normale (pl. IV, 4, 5). Même dans ces cas on ne voit 
jamais le passage des lames organiques de la nacre dans le cristal calcitique : elles viennent 
au contraire fusionner à son contact. 

Il est également fréquent d’observer un autre type de passage calcite — nacre. La sur¬ 
face distale des cristaux de calcite est alors couverte d’une couche plus ou moins épaisse de 
fibres aragonitiques, parfois groupées en prismes mal définis (pl. III, 3 ; pl. IV, 4, 6), et 
c’est dans ce matériel que la zonation parallèle produite par les lames organiques de la 
nacre va se développer. 


CONCLUSIONS 


Apport de l’étude des Haliotis À l’analyse microstructurale 

ET PERSPECTIVES DE RECHERCHES RÉSULTANT DES PARTICULARITÉS DE LEUR TEST 


Malgré le caractère encore très partiel des observations présentées ci-dessus, il ne fait 
maintenant aucun doute que dans la majorité des espèces de ce genre, la composition de la 
couche externe est mixte du point de vue minéralogique mais également du point de vue 
microstructural. Ce sont réellement deux types de composants totalement différents qui peu¬ 
vent être édifiés simultanément et de façon étroitement imbriquée sur le plan topographique. 

Sur le plan théorique, cet état de chose incite évidemment à reconsidérer la notion de 
couche, conçue comme une entité rigoureusement définie quant à sa composition et son 
organisation. L’intégration des structures qui viennent d’être succintement présentées à la 
conception générale du test des Mollusques (couche externe prismatique et interne nacrée) 
s’avère particulièrement difficile en ce qui concerne la première. Le cas extrême des Haliotis 
accentue la nécessité d’une prise en compte des modalités de développement des unités 
microstructurales (phase juvénile, mode de croissance, zones de transition), dans la perspec¬ 
tive d’un renouvellement de la typologie classique, et d’un réexamen des hypothèses phylo¬ 
génétiques qu’elle a suscitées. Un précédent article (Cuif, Dauphin, Denis, Gaspard & 
Keller, 1983) nous avait déjà amené à des conclusions de cet ordre, à partir d’exemples 
fournis par des types microstructuraux beaucoup moins exceptionnels. 

Il apparaît également que sur la trentaine d’espèces que compte le genre Haliotis (dont 
les limites semblent assez mal définies actuellement), les huit espèces examinées (dont //. 
asinina, espèce-type du genre) fournissent à elles seules un éventail très large des variations 
microstructurales affectant la couche externe. Or, on sait que les données disponibles con¬ 
cernant l’influence du milieu (salinité et température surtout) sur la composition du test des 
Mollusques sont contradictoires (Lowenstam, 1954, 1964 : Dodd, 1966 : Eisma, 1966). Les 
recherches visant à l’analyse des relations entre la variabilité microstructurale, l’influence 
des conditions écologiques et la différenciation spécifique, qui sont évidemment essentielles 
pour une approche de la systématique et des phénomènes évolutifs chez les fos¬ 
siles, devraient trouver dans ce genre un domaine d’investigation exceptionnellement favo¬ 
rable. 
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PLANCHE 1 

1 — Lame mince dans la couche e.xierne du test de Haliotis roei. Section radiale dans la bordure de crois¬ 
sance. Notez la différence microstructurale des deux zones composant cette couche : partie supérieure : couche ara- 
gonitique externe (A) d’aspect granulaire à cette échelle d’observation ; partie inférieure : couche calcitique interne 
(C) en grands cristaux de morphologies variées. (Lumière polarisée ; x 35.) 

2 — Disposition identique observée sur une surface polie légèrement décalcifiée (sulfate de chrome) chez 
H. (lamellosa) tuberculaia. Le traitement met en évidence les unités microsiructurales de la couche aragonitique 
externe (A) (« sphérolites ») et la diversité des orientations cristallographiques de la calcite (C) de la partie interne. 
Notez l’irrégularité du développement de la couche aragonitique et l’inclusion de sphérolites aragonitiques dans la 
zone de passage à la calcite. (x 260). 

3 à 6 — Microstructure de la zone aragonitique. Celte région, très inégalement développée selon les espèces, 
présente divers aspects. Les éléments aragonitiques généralement fibreux peuvent être groupés en unités plus ou 
moins bien définies, fasciculées ou sphéroliiiques (fig. 3, 4). Cette disposition peut être très régressée notamment 
dans la zone externe du lest (fig. 6) où les cristaux moins bien définis morphologiquement ne sont pas organisés en 
unités déterminées. La décalcification (sulfate de chrome) met en évidence l’importance de la phase organique 
associée. 

3 : H. tuberculaia, X 3 400 : 4 : //. (Nordotisj cf. discus, x 5 650 ; 5 : H. (Nordotis) cf. discus, x 6 350 ; 
6 : H. fulgens, x 4 200. 




PLANCHE II 


I à 3 — Inclusions aragonitiques : la possibilité de mettre en place des unités sphérolitiques d’aragonite com¬ 
plètement isolées dans ces cristaux calcitiques (et réciproquement : pL III, 6) constitue un exemple très surprenant 
de différenciations minéralogique et microstructurale. 

1 : Lame mince en lumière polarisée permettant d’observer le comportement optique des sphérolites : leur 
extinction quasi monocristalline témoigne de la faible divergence des fibres qui les composent {H. roei, x 550). 
Cette organisation fibreuse est bien mise en évidence par les décalcifications ménagées : 2 : //. (Nordotis) cf. dis- 
cus (sulfate de chrome) (x 2 080) ; 3 : //. tuberculata (glutaraldéhyde + acide acétique -h bleu alcyan) (x 3 150). 

4 à 6 — Aspect des cristaux calcitiques : grandes unités très irrégulières morphologiquement (fig. 4), compo¬ 
sées chacune de groupes de prismes à orientations cristallographiques sub-parallèles. Cette structure visible en 
lumière polarisée (fig. 5) est également mise en évidence par le traitement glutaraldéhyde + acide acétique + bleu 
alcyan (fig. 6) ; sur cette figure les prismes sont coupés presque transversalement. 

4 : H. (Nordotis) cf. discus, X 605 ; 5 : //. roei, x 200 ; 6 : //. fulgens, x 320. (A : aragonite ; C : calcite.) 






— 88 — 


PLANCHE III 

1 — Section longitudinale dans les prismes calcitiques (C), après légère attaque au sulfate de chrome. Nom¬ 
breuses inclusions sphérolitiques aragonitiques sur les bordures au contact des zones aragonitiques (A) qui enca¬ 
drent la calcite. H. fulgens, x 450. 

2 — Aspect des cristaux calcitiques après attaque au sulfate de chrome. Le matériel organique associé à la 
phase minérale apparaît sous forme de filaments tendus entre les fines structures minérales aciculaires ainsi déga¬ 
gées. H. [uberculatOy x 18 000. 

3 — Décalcification au sulfate de chrome mettant en évidence une zonation de croissance par plans superpo¬ 
sés dans les prismes calcitiques (C). A la base de ceux -ci : nacre (N). La reprise de la minéralisation aragonitique 
s’effectue tout d’abord par la mise en place de fibres diversement orientées, puis ensuite par le développement de 
la lamination typique de la nacre (cf. pl. IV, 4 à 6). H. tuberculata, x 1 600. 

4 — Décalcification plus poussée (glutaraldéhyde -i- acide acétique -i- bleu alcyan) : la minéralisation par 
plans successifs de la calcite devient encore plus apparente. H. tuberculata, x 3 185. 

5 — Développement de la phase organique dans la calcite : les éléments du réseau peuvent confluer en lames 
plus ou moins continues. H. (lamellosa) tuberculata, x 11 500. 

6 — Structures calcitiques isolées dans la zone aragonitique (A). La taille des cristaux calcitiques (C) est tou¬ 
jours nettement supérieure à celle des inclusions aragonitiques. H. fulgens, x 180. 
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PLANCHE IV 

1 à 3 — Transition entre la minéralisation aragonitique de la couche externe et la couche nacrée. 

Lors du passage à la nacre, les derniers sphérolites mis en place voient leur secteur interne subir un très 
important développement (fig. 1 et 2). Les faisceaux de fibres ainsi produits, plus ou moins obliques par rapport à 
la direction générale d’épaississement du test, poursuivent leur croissance après l’apparition des lames organiques 
parallèles de la structure nacrée (fig. 3). 

1 ; H. rotundata (sulfate de chrome) (x 1 450) ; 2 : //. glabra (sulfate de chrome) (x 2 150) ; 3 ; //. fulgens 
(sulfate de chrome) (x 6 000). 

4 à 6 — Transition entre la minéralisation calcitique de la couche externe et la couche nacrée. 

Dans ce cas, ia minéralisation aragonitique débute par la formation d’un niveau fibreux d’épaisseur variable 

(A, fig. 4 et 6). Les laminations de la nacre se développent en premier lieu en s’appuyant sur les faces des cristaux 
calcitiques et comblent les dépressions de la surface de croissance jusqu’à ce que la mise en place des lames paraL 
lèles typiques soit possible (fig. 5). 

4 : H. tuberculata (sulfate de chrome) (x 3 650) ; 5 : //. discus (sulfate de chrome) (x 2 500) ; 6 : //. fulgens 

(sulfate de chrome) ( x 2 700). (C : calcite ; A : aragonite ; N : nacre.) 













